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Abstract Theø paperø summarizesø literatureø onø climate,ø
soilø chemistry,ø vegetationø andø metalø accumulationø byø
plantsø foundø onø ultramaficø substrataø inø theø circumborealø
zoneø (sensuø Takhtajan,ø Floristicø regionsø ofø theø world,ø
1986)ø ofø theø Northernø Hemisphere.ø Weø presentø aø listø ofø
50ø endemicø speciesø andø 18ø ecotypesø obligateø toø ultra-
maficø soilsø fromø theø circumborealø regionø ofø Holarctic,ø asø
wellø asø 30ø andø 2ø speciesø ofø Niø andø Znø hyperaccumula-
tors,ø respectively.ø Theø numberø ofø bothø endemicsø andø
hyperaccumulatorsø areø markedlyø lowerø comparedø toø
thatø ofø theø Mediterraneanø andø tropicalø regions.ø Theø
diversityø ofø plantø communitiesø onø ultramaficsø soilsø ofø theø
circumboralø regionø isø alsoø described.ø Theø underlyingø
causesø forø theø differencesø ofø ultramaficø floraø betweenø
arctic,ø cold,ø coolø temperateø andø Mediterraneanø andø
tropicalø regionsø areø alsoø discussed.ø
Keywords Ultramaficø vegetationø Æ Ultramaficø soilsø Æ 
Obligateø serpentinophytesø Æ Edaphicø endemismø Æ Metalø
hyperaccumulationø
Introduction 
Theø uniquenessø ofø vegetationø growingø onø ultramaficø
(serpentine)ø soilsø hasø longø beenø discussedø (Brooksø
1987;ø Bakerø etø al.ø 1992;ø Robertsø andø Proctorø 1992;ø
Rajakarunaø etø al.ø 2009;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø Theø mostø
thoroughlyø studiedø ultramaficø vegetationø areø thoseø ofø
Mediterraneanø andø tropicalø regionsø whereø theø com-
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munitiesø areø characterizedø byø lowø productivityø andø
reducedø floristicø diversityø comparedø toø thoseø onø non-
ultramaficø soilsø (Pichi-Sermolliø 1948;ø Harrisonø andø
Rajakarunaø 2011).ø Ultramaficø habitatsø ofø Mediter-
raneanø andø tropicalø regionsø areø homeø toø uniqueø plantø
communitiesø (Galeyø etø al.ø 2017), øoften rich in endemic
speciesø andø subspeciesø asø wellø asø specificø morpholog-
icalø andø ecologicalø formsø (i.e.ø ecotypes;ø O’Dellø andø
Rajakarunaø 2011).ø Ultramaficø soilsø areø uniqueø inø
harboringø bothø basicolousø andø acidicolousø speciesø andø
theø ultramaficø floraø oftenø hasø aø relativelyø xerophyticø
characterø andø isø dominatedø byø certainø familiesø (Runeø
1953).ø
Ultramaficø rocksø areø widelyø distributedø inø theø cir-
cumborealø regionø ofø theø Northernø Hemisphereø andø
representedø inø theø Britishø Islands,ø Scandinavia,ø Centralø
andø Southernø Europe,ø Uralø Mountains,ø Altai,ø Chu-
kotka,ø Hokkaido,ø Alaska,ø Northeastø USA,ø northwest-
ernø USø andø adjacentø Canada,ø andø north- andø
southeasternø Canadaø (Brooksø 1987;ø Robertsø andø Proc-
torø 1992).ø However,ø theø literatureø onø ultramaficø vege-
tationø andø soilø ofø thisø regionø isø scant.ø Thisø isø aø
consequenceø ofø dispersedø location,ø patchinessø ofø exposedø
habitat,ø remotenessø andø poorø accessibilityø ofø ultramaficø
massifs.ø Theø mostø thoroughø treatmentsø availableø toø dateø
areø ofø ultramaficø vegetationø inø theø Scandinavianø regionø
(Runeø 1953;ø Runeø andø Westerbergø 1992;ø Nybergø Ber-
glundø etø al.ø 2004)ø andø easternø Northø Americaø (Ra-
jakarunaø etø al.ø 2009).ø Someø ultramaficø communitiesø inø
Britainø (Proctorø 1992),ø includingø theø Lizardø peninsulaø inø
Englandø andø outcropsø inø Anglesey,ø Walesø (Proctorø andø
Woodellø 1971),ø Scotlandø (Steeleø 1955),ø Cornwallø
(Coombeø andø Frostø 1956a,ø b)ø andø Unstø outcropø inø
Shetlandø (Spenceø 1957,ø 1958,ø 1959;ø Shewryø andø Petersonø
1976;ø Carterø etø al.ø 1987)ø andø Irelandø (Brearleyø 2018)ø
haveø alsoø receivedø someø attention.ø
Studiesø inø Northø Americaø includeø thoseø ofø theø Alaskaø
region,ø partø ofø theø Circum-Pacificø orogenicø belt,ø alongø
theø northernø Pacificø coastø ofø USAø (Alexanderø 2004;ø
Alexanderø etø al.ø 2007),ø theø Appalachianø Mountainsø ofø
easternø Northø Americaø (Rajakarunaø etø al.ø 2009;ø Burgessø
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etø al.ø 2015;ø Flinnø etø al.ø 2017),ø Southernø Britishø Columbiaø
(Lewisø andø Bradfieldø 2004;ø Lewisø etø al.ø 2004),ø Gaspe´ø
Peninsulaø inø Que´ø becø (Siroisø andø Grandtnerø 1992)ø andø
theø Islandø ofø Newfoundlandø (Robertsø andø Proctorø 1992)ø
inø Canada.ø
Ultramaficø floraø ofø Europeø focusø onø ultramaficø
outcropsø inø theø Balkanø Peninsulaø (Tatic´ø andø Veljovic´ø
1992; Bani øet al. ø2010),ø andø theø Northø Caucasusø
(Drozdovaø etø al.ø 2013;ø Alekseeva-Popovaø etø al.ø 2015).ø
Studiesø inø theø Easternø partø ofø Eurasiaø includeø thoseø inø
theø ultramaficø mountainsø occurringø inø theø Polarø regionø
(Alekseeva-Popovaø 1970;ø Yurtzevø etø al.ø 2004; Proctor ø
etø al.ø 2005; Kholod ø2007),ø Northernø (Kulikovø andø
Kirsanovaø 2012), øMiddle øand Southern Urals ø(Teptina ø
andø Paukovø 2012,ø 2015),ø Chukotkaø (Drozdovaø andø
Yurtzevø 1995;ø Drozdovaø andø Alekseeva-Popovaø 1999)ø
andø Japanø (Mizunoø andø Nosakaø 1992;ø Sakaguchiø etø al.ø
2017).ø
Scatteredø dataø andø theø wideø rangeø ofø climaticø andø
orographicø conditionsø doø notø giveø aø completeø pictureø ofø
theø peculiaritiesø ofø ultramaficø florasø ofø arctic,ø coldø andø
coolø temperateø climate;ø however,ø itø isø knownø thatø unlikeø
thoseø ofø regionsø withø Mediterraneanø andø tropicalø cli-
mate,ø theyø usuallyø doø notø bearø suchø distinctø differencesø
inø comparisonø withø theirø surroundingø vegetationø (Proc-
torø 1999).ø Theyø areø additionallyø characterizedø byø lowø
endemismø (Kruckebergø 2002)ø andø relativelyø lowø numberø
ofø hyperaccumulatorø speciesø (Bakerø andø Brooksø 1989).ø
Inø orderø toø highlightø theø uniqueø attributesø ofø ultramaficø
vegetationø inø theø circumborealø region,ø weø presentø anø
overviewø ofø theø literatureø onø theø ultramaficø vegetationø ofø
theø arctic,ø coldø andø coolø temperateø regionsø ofø theø
Northernø Hemisphere.ø
Delimitationø ofø theø regionø
Weø haveø chosenø threeø approachesø forø delimitationø ofø
theø territoryø underø consideration.ø Theø primaryø con-
siderationø isø basedø onø theø floristicø criteriaø usedø byø
Takhtajanø (1986).ø Thisø isø usedø inø orderø toø demonstrateø
the floristic and øgenetic affinity of the øflora øof øthe ter-
ritory.ø Weø followø theø nomenclatureø ofø Takhtajianø whoø
usedø theø termø ‘‘circumboreal’’ø forø thisø region.ø Muchø ofø
theø Northernø Hemisphereø belongsø toø theø Circumborealø
floristicø regionø ofø Holarcticø whichø includesø almostø en-
tireø Russiaø exceptø forø theø Farø Eastø southø toø theø riverø
Amur;ø northernø Mongolia,ø Caucasusø (exceptø Talysh),ø
Europeø (exceptø forø theø Mediterraneanø region),ø USAø
andø Canadaø northø toø theø obliqueø line,ø connectingø Newø
Scotlandø andø Kenaiø Peninsula,ø Alaskaø andø Aleutianø
Islands.ø
Theø secondø stepø wasø theø delimitationø ofø vegetationalø
typesø withinø theø circumborealø regionø andø definingø bor-
dersø includingø similarø typesø onø bothø continents.ø Theø
outlinedø regionø includesø theø Arcticø desertsø toø broadleafø




























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Fig. 1 Totalø Niø concentrationsø inø ultramaficø soilsø inø particularø
localitiesø ofø theø Northernø Hemisphereø groupedø accordingø toø
Ko¨ø ppenø climateø classificationø (BSh—hotø semi-aridø climate,ø
Cfa—humidø subtropicalø climate,ø Cfb—temperateø oceanicø climate,ø
Csa—hot-summerø Mediterraneanø climate,ø Dfb—warm-summerø
humidø continentalø climate,ø Dfc—subarcticø climate,ø Et—tundraø
Accordingø toø Ko¨ø ppenø climateø classification,ø theø re-
gionø underø considerationø coversø areasø withø hemiboreal,ø
borealø andø polarø climatesø (Peelø etø al.ø 2007).ø Theø climateø
ofø theø territoryø isø characterizedø byø longø andø coldø (belowø
freezingø point)ø winters,ø shortø andø coolø toø warmø sum-
mers,ø limitedø annualø precipitationø whichø exceedsø evapo-
rationø andø theø absenceø ofø dryø seasons.ø Theø warmestø re-
gionø underø considerationø isø associatedø withø coolø tem-
perateø climateø (Cfbø andø Cfcø inø theø Ko¨ø ppenø climateø
classification),ø whereasø theø coldestø areø subarcticø (Dfc),ø
extremelyø coldø subarcticø (Dfd)ø andø polarø (ET)ø climate.ø
Intermediateø conditionsø areø characterizedø asø humidø
continentalø climateø (Dfb)ø (Tableø 1).ø
Elementalø concentrationsø inø ultramaficø soilsø
Peculiaritiesø ofø theø climaticø regimeø ofø theø circumborealø
regionø affectø theø processesø ofø soilø formationø andø chem-
icalø andø physicalø characteristicsø ofø ultramaficø soils.ø
Ultramaficø soilsø poseø stressfulø conditionsø forø plantø
growth.ø Theyø areø generallyø nutrient-poorø (infertile),ø
containø smallø amountsø ofø mostø essentialø nutrients,ø suchø
asø nitrogen,ø potassium,ø phosphorusø andø calciumø (Ca),ø
andø haveø highø concentrationø ofø ironø (Fe),ø magnesiumø
(Mg),ø nickelø (Ni),ø chromiumø (Cr)ø andø cobaltø (Co)ø
(Proctorø andø Woodellø 1975;ø Kruckebergø 1984;ø Brooksø
1987;ø Robertsø andø Proctorø 1992;ø Bradyø etø al.ø 2005;ø
Kazakouø etø al.ø 2008).ø
Skeletalø soilsø onø serpentinitesø areø characterizedø byø
lowø plantø nutrients,ø particularlyø phosphorusø andø
potassiumø asø reportedø forø Greatø Britainø (0.02%,ø Proctorø
andø Woodellø 1971).ø Potassiumø isø alsoø lowø inø theø soilsø ofø
Newfoundlandø (0.03–0.39%,ø Robertsø andø Proctorø
climate)ø Sources:ø Proctorø andø Woodellø (1971),ø Proctorø (1992),ø
Robertsø andø Proctorø (1992),ø Ghaderianø etø al.ø (2007a,ø b),ø Baniø etø al.ø
(2009,ø 2010,ø 2013);ø Mizunoø etø al.ø (2009),ø Kataevaø (2013),ø Tomovic´ø
etø al.ø (2013),ø Tumiø (2013),ø Teptinaø andø Paukovø (2015)ø andø
Stamenkovic´ø etø al.ø (2017)ø
1992),ø Japanø (0.02–4.7%,ø Mizunoø etø al.ø 2009),ø andø
Middleø andø Southernø Uralsø (0.02–0.43%,ø Teptinaø andø
Paukovø 2015).ø Lowø quantitiesø ofø potassiumø areø alsoø
reportedø inø theø Polarø Uralsø (Proctorø etø al.ø 2005;ø Kataevaø
2013),ø Chukotkaø (Drozdovaø andø Yurtzevø 1995;ø Droz-
dovaø andø Alekseeva-Popovaø 1999),ø andø Northø Americaø
(Alexanderø 2004).ø Unlikeø skeletalø soils,ø ultramaficø soilsø
underø aø canopyø ofø vegetationø areø distinctø byø havingø
relativelyø higherø concentrationsø ofø majorø nutrientsø
(Proctorø andø Woodellø 1971).ø
Ultramaficø soilsø usuallyø containø elevatedø concentra-
tionsø ofø traceø elementsø suchø asø Ni,ø Co,ø andø Cr,ø whichø areø
toxicø toø mostø plants.ø Niø concentrationsø inø theø circum-
1borealø regionø commonlyø varyø fromø 100–2600ø lg g ø ,ø
muchø lowerø comparedø toø tropicalø regionsø whichø averageø
1500–5000ø lg g ø (Reevesø etø al.ø 1996;ø Reevesø andø Bakerø
2000).ø Higherø concentrationsø ofø totalø Niø wereø recordedø
1inø aø fewø sitesø inø Hokkaidoø (2590ø lg g ø Ni),ø Polarø Uralsø
1(2830ø lg g ø Ni)ø andø forø skeletalø soilsø inø Newfoundlandø
1(3980ø lg g ø Ni).ø Exceptionallyø highø concentrationsø
wereø reportedø byø Proctorø (1992)ø andø Carterø etø al.ø (1987)ø
forø Unstø andø Shetlandø ultramaficø sites,ø respectively,ø inø
1Greatø Britainø (upø toø 9700ø lg g ø Ni).ø
Territoriesø situatedø toø theø southø ofø theø circumborealø
regionø similarlyø doø notø containø extremelyø highø concen-
trationsø ofø totalø Ni.ø Examplesø includeø Albaniaø
154–3579ø lg g ø (Shallariø etø al.ø 1998;ø Baniø etø al.ø 2010),ø
1Northernø Greeceø (1160–2660ø lg g ø ;ø Baniø etø al.ø 2010),ø
1Bulgariaø (2333–3278ø lg g ø ;ø Baniø etø al.ø 2010),ø andø Iranø
1(310–1775ø lg g ø ;ø Ghaderianø etø al.ø 2007a,ø b)ø (Fig.ø 1).ø
Thereø isø noø particularø trendø forø totalø Niø inø ultramaficø
soilsø dependingø onø latitudeø orø climaticø group,ø butø mayø
ratherø dependø onø theø chemistryø ofø underlyingø parentalø
rocks.ø
Fig. 2 Availableø andø exchangeableø Niø concentrationsø inø ultramaficø
soilsø inø particularø localitiesø ofø theø Northernø Hemisphereø groupedø
accordingø toø Ko¨ø ppenø climateø classificationø Sources:ø Shewryø andø
Petersonø (1976),ø Carterø etø al.ø (1987),ø Garcia-Gonzalezø andø Clarkø
Dataø onø availableø andø exchangeableø Niø inø soilsø ofø
differentø localitiesø areø notø exhaustiveø toø makeø aø com-
prehensiveø conclusionø onø itsø dependenceø onø climaticø
factors;ø however,ø soilsø inø localitiesø whichø belongø toø theø
circumborealø regionø containø lessø availableø andø moreø
exchangeableø Niø comparedø toø moreø southernø sitesø situ-
atedø inø Iranø orø inø theø Mediterraneanø regionø (Fig.ø 2).ø
Contentø ofø otherø metalsø inø soilsø ofø circumborealø zoneø
isø likewiseø highlyø variableø andø mayø reflectø theø peculiar-
itiesø ofø chemicalø compositionø ofø ultramaficø rocks.ø
Chromiumø contentø inø soilsø varyø dramatically:ø
150–19,100ø lg g ø inø Britainø (Proctorø 1992),ø 55–523ø lgø
1øgø inø theø Southernø andø Middleø Uralsø (Teptinaø andø
1Paukovø 2015)ø andø 91–3865ø lg g ø inø Albaniaø (Shallariø
1etø al.ø 1998;ø Baniø etø al.ø 2010),ø 1110–2170ø lg g ø inø
1Greeceø (Baniø etø al.ø 2010),ø 1785–3870ø lg g ø inø Bulgariaø
1(Baniø etø al.ø 2010),ø andø 36–365ø lg g ø inø Iranø (Ghaderianø
etø al.ø 2007a,ø b)ø
Aø ten-foldø differenceø wasø foundø betweenø theø lowestø
andø theø highestø concentrationsø ofø totalø Feø andø Coø inø
ultramaficø soilsø betweenø arctic,ø cold,ø coolø temperateø andø
Mediterraneanø regions.ø Theø northernmostø localitiesø
containø lessø totalø Fe,ø Caø andø Coø (Figs.ø 3,ø 4).ø However,ø
similarityø ofø Feø andø Coø inø ultramaficø soilsø ofø Iranø andø
Middleø Uralsø mayø reflectø itsø dependenceø onø theø featuresø
ofø underlyingø rocks.ø
Generallyø reducedø Caø isø anotherø distinguishingø fea-
tureø ofø ultramaficø soils,ø asø emphasizedø inø studiesø ofø
Proctorø andø Woodellø (1971)ø andø othersø (Rajakarunaø
etø al.ø 2009;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø Itø isø generallyø lessø thanø 1%ø
(oftenø withø aø Ca:Mgø molarø quotientø ofø <ø 1),ø however,ø
Caø concentrationsø mayø varyø fromø veryø lowø (0.11%ø inø
Albania)ø toø fairlyø highø (7%ø inø Britain).ø Conversely,ø Mgø
isø prevalentø inø allø ultramaficø soilsø ofø circumborealø re-
gion,ø includingø 0.8–5.4%ø inø theø Southernø andø Middleø
Uralsø (Teptinaø andø Paukovø 2015),ø 0.16–0.17%ø inø Maineø
(1989),ø Alekseeva-Popovaø andø Drozdovaø (1996),ø Ghaderianø etø al.ø
(Ghaderianø etø al.ø 2007a,ø b),ø Harrisø etø al.ø (2007),ø Mizunoø etø al.ø
(2009),ø Kataevaø (2013),ø Tomovic´ø etø al.ø (2013),ø Tumiø (2013),ø
Alekseeva-Popovaø etø al.ø (2015)ø andø Stamenkovic´ø etø al.ø (2017)ø
(Popeø etø al.ø 2010),ø 11–26%ø inø Japanø (Mizunoø etø al.ø
2009),ø 13–19%ø inø Bulgariaø (Baniø etø al.ø 2010),ø andø
10–16%ø inø Iranø (Ghaderianø etø al.ø 2007a,ø b).ø
Vegetationø
Theø floraø ofø theø regionø underø considerationø isø extremelyø
heterogeneous,ø oftenø resultingø fromø extremeø localisa-
tion,ø climate,ø orographyø andø otherø abioticø andø bioticø
factors.ø Evenø inø regionsø withø theø sameø climateø thereø isø aø
significantø heterogeneityø withø respectø toø ultramaficø
associatedø vegetationø (Runeø 1953;ø Proctorø 2003).ø
Inø theø globalø scale,ø vegetationø communitiesø ofø ultra-
maficø soilsø varyø fromø wetø bogsø andø differentø typesø ofø
forestsø toø steppeø andø open,ø outcropø communities.ø
Withinø theø circumborealø region,ø theø featuresø ofø ultra-
maficø vegetationø areø determinedø byø geology,ø climateø andø
relief.ø Runeø (1953)ø notedø thatø theø vegetationø ofø ultra-
mafics,ø evenø withinø aø smallø regionø suchø asø Northernø
Sweden,ø isø notø uniform,ø varyingø fromø grasslandsø andø
forestsø toø open,ø rockø outcropø communities.ø
Despiteø numerousø studiesø onø theø significantø contrastø
ofø vegetationø betweenø ultramaficø andø non-ultramaficø
sitesø inø regionsø withø Mediterraneanø andø tropicalø climatesø
(reviewedø inø Kruckebergø 1992;ø Robertsø andø Proctorø
1992;ø Galeyø etø al.ø 2017),ø suchø differencesø inø vegetationø ofø
ultramaficsø inø arctic,ø coldø andø coolø temperateø regionsø areø
notø wellø known.ø Plantø communitiesø onø theø ultramaficø
outcropsø inø Britainø andø Shetlandø essentiallyø doø notø haveø
anyø soil-specificø featuresø (Coombeø andø Frostø 1956a,ø b;ø
Spenceø andø Millarø 1963;ø Spenceø 1970).ø Aø weakø contrastø
inø theø structureø andø speciesø compositionø onø ultramaficø
andø graniteø outcropsø ofø Deerø Isles,ø Maineø was,ø however,ø
notedø (Popeø etø al.ø 2010).ø Onø developedø soilsø onø flatlands,ø
vegetationø isø oftenø representedø byø zonalø communities,ø
Fig. 3 Totalø Feø concentrationsø inø ultramaficø soilsø inø particularø localitiesø ofø theø Northernø Hemisphereø groupedø accordingø toø Ko¨ø ppenø
climateø classification.ø Sourcesø areø theø sameø asø inø Figs.ø 1ø andø 2ø
Fig. 4 Totalø Coø concentrationsø inø ultramaficø soilsø inø particularø localitiesø ofø theø Northernø Hemisphereø groupedø accordingø toø Ko¨ø ppenø
climateø classification.ø Sourcesø areø theø sameø asø inø Figs.ø 1ø andø 2ø
devoidø ofø uniqueø features,ø asø inø theø Uralsø Mountainsø
(Teptinaø andø Paukovø 2012)ø andø inø theø Czechø Republicø
(Chytry´ø 2012).ø
Onø undevelopedø soils,ø whichø areø formedø onø slopes,ø
summitsø ofø mountainsø andø riverø banks,ø theø influenceø ofø
underlyingø rocksø isø greater.ø Runeø (1953)ø notesø theø
presenceø ofø sharpø divisionø betweenø ultramaficø andø non-
ultramaficø vegetationø ofø coastalø districtsø inø Norwayø andø
onø Mt.ø Albertø inø Que´ø becø (Runeø 1954).ø Chitry´ø (2012)ø
reportsø aø markedø shiftø ofø Fagus sylvatica- and øCarpinus 
betulus-dominatedø communitiesø byø Pinus sylvestris orø
Quercus petraea forestsø onø shallowø ultramaficø soils.ø
Syntaxonomicalø revisionø ofø plantø communitiesø onø
ultramaficø bedrocksø allowsø describingø unique,ø oftenø en-
demicø ultramaficø associationsø (Robertsø andø Proctorø
1992;ø Stevanovic´ø etø al.ø 2003;ø Alexanderø etø al.ø 2007).ø
Numerousø phytosociologicalø studiesø haveø beenø con-
ductedø forø ultramaficø vegetationø ofø Mediterraneanø re-
gionø ofø Californiaø (Rivas-Martı´nezø 1997;ø Rodrı´guez-
Rojoø etø al.ø 2001a,ø b; Sa´ø nchez-Mataø etø al.ø 2004; Sa´ø nchez-
Mataø andø Rodrı´guez-Rojoø 2016).ø
Comparativelyø littleø dataø existø onø theø diversityø ofø
ultramaficø communitiesø inø coolø temperateø sitesø ofø theø
Balkanø region.ø Severalø associations,ø whichø belongø toø
the endemic order øHalacsyetalia sendtneri, were ødis-
cribedø fromø theø easternø andø centralø partø ofø ultramaficø
grasslandsø ofø westernø Balkansø (Ritter-Studnicˇø kaø 1970)ø
andø fromø theø south-easternø partø ofø Kosovoø (Blecˇø ic´ø etø al.ø
1969;ø Jovanovic´ø etø al.ø 1992;ø Millakuø etø al.ø 2011).ø Theø
associationsø fromø Kosovoø belongø toø allianceø Centau-
reo–Bromion fibrosi.ø Thoroughø investigationsø ofø ultra-
maficø grasslandsø inø Bulgariaø andø similarø communitiesø
ofø regionalø countriesø haveø resultedø inø oneø newø endemicø
association,ø Onosmo pavlovae–Festucetum dalmaticae,ø
whichø isø includedø inø Alyssion heldreichii allianceø
occuringø onø ultramaficø outcropsø inø northernø Greeceø



























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Ultramaficø vegetationø ofø rocksø andø screesø inø theø
Czechø Republicø wasø assignedø toø theø classø Asplenietea 
trichomanis,ø orderø Asplenion cuneifolii (Chytry´ø 2012)ø andø
theø classø Asplenietea trichomanis,ø allianceø Cystopteridion 
(Vicherekø 1970).ø Chasmophiticø vegetationø ofø ultramaficø
cliffsø wasø includedø inø theø allianceø Asplenion serpentini.ø
Communitiesø ofø dryø ultramaficø grasslandsø includedø inø
theø allianceø Asplenio cuneifolii–Armerion serpentini 
(Chytry´ø andø Tichy´ø 2003).ø Similarly,ø inø Serbia,ø 19ø asso-
ciationsø wereø describedø onø ultramaficø soilsø andø screeø
slopesø (Jovanovic´ø etø al.ø 1986;ø Lakusˇø ic´ø andø Sabovljevic´ø
2005),ø whichø wereø assignedø toø theø allianceø Centaureo–ø
Bromion fibrosi andø orderø Halacsyetalia sendtneri.ø Oneø
ofø theseø associations,ø Stipetum novakii,ø occursø onø openø
rockyø ultramaficø grasslandsø inø Brdjaniø Gorgeø (Kabasˇø
etø al.ø 2013).ø
Onø ultramaficø outcropsø ofø theø Middleø Urals,ø oneø
associationø (Pulsatillo uralensis–Helictotrichetum deserto-
rum)ø withø twoø subassociationsø (P. u.–H. d. calamagrosti-
etosum arundinaceae,ø P. u.–H. d. calamagrostietosum 
epigeii)ø wereø describedø (Teptinaø etø al.ø 2018).ø Theø com-
munitiesø wereø assignedø toø theø allianceø Helictotricho 
desertorum–Orostachyion spinosae,ø ofø theø orderø Helic-
totricho-Stipetalia, and øclass øFestuco-Brometea.ø
Ultramaficø pineø forestsø wereø assignedø toø theø classø
Erico-Pinetea andø allianceø Erico-Pinion (Chytry´ø andø
Tichy´ø 2003).ø Pineø forestsø onø ultramaficsø atø lowerø alti-
tudesø inø centralø Bohemiaø andø south-westernø Moraviaø
Sesleria caerulea areø assignedø toø theø classø Erico-Pineteaø
andø allianceø Erico carneae–Pinion (Chytry´ø 2012).ø
Geoedaphicø factorsø determineø theø compositionø ofø
floraø ofø ultramaficø substratesø worldwideø (Rajakarunaø
andø Boydø 2008).ø Theø uniqueø characterø ofø ultramaficø
floraø hasø beenø repeatedlyø emphasizedø byø researchersø
inø bothø tropicalø andø temperateø regionsø (Robinsonø
etø al.ø 1997;ø Reevesø etø al.ø 1999;ø Vanø derø Entø etø al.ø
2015;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø Ultramaficø floraø ofø tropicalø
regions,ø especiallyø onø islands,ø isø characterizedø byø aø
highø levelø ofø endemism,ø oftenø reachingø 90%ø (Anackerø
2011).ø
Inø comparisonø withø florasø onø otherø rockø types,ø
ultramaficø vegetation,ø evenø inø higherø latitudes,ø differsø byø
fairlyø lowø speciesø diversityø andø abundance.ø Forø example,ø
theø ultramaficø floraø ofø Norwayø andø Finlandø (Runeø 1953,ø
1954)ø includesø aø smallø numberø ofø speciesø andø individu-
als.ø Similarly,ø impoverishedø speciesø diversityø andø abun-
danceø wereø documentedø inø theø Polarø Uralsø (Igoshinaø
1966)ø whereø theø floraø ofø ultramaficø massifø Rai-Izø isø
speciesø poorø inø comparisonø toø theø floraø ofø schistø massifø
Yar-Keu.ø Comparativeø studiesø ofø plantø diversityø onø
ultramaficø soilsø ofø Rai-Izø andø Voikaro-Syninskyø ultra-
maficø massifsø andø acidicø soilsø ofø Bigø Paipudinskiyø massifø
inø tundraø zoneø ofø theø Polarø Uralsø haveø alsoø showedø lowø
diversityø ofø speciesø onø ultramaficø soilsø (Alekseeva-Po-
povaø 1970;ø Yurtsevø etø al.ø 2001).ø Inø theø Southernø Urals,ø
lowerø plantø speciesø diversityø onø ultramaficø rocksø (Su-
gomakskiyø ultramaficø massif)ø wasø observedø inø compar-
isonø withø theø speciesø diversityø ofø Vishnevogorskiyø sieniteø
massifø (Teptinaø andø Paukovø 2012).ø
Theø coverø andø abundanceø ofø plantsø areø mainlyø
determinedø byø theø natureø ofø theø soil.ø Shallowø ultramaficø
soilsø usuallyø haveø extremelyø sparseø vegetation.ø Proctorø
andø Woodellø (1971)ø noteø poorø compositionø ofø theø debrisø
floraø inø Scotland,ø butø noteø relativelyø highø abundanceø ofø
heathø communitiesø onø ultramafics,ø whichø occurø onø moreø
developedø soils.ø Likewise,ø diversityø ofø plantsø onø wellø
developedø ultramaficø soilsø inø theø Middleø Uralsø isø similarø
toø thatø onø otherø substratesø (Teptinaø andø Paukovø 2012).ø
Theø floraø ofø ultramaficsø inø northernø Eurasiaø isø distin-
guishedø byø theø presenceø ofø Caryophyllaceaeø (Runeø 1953;ø
Teptinaø andø Paukovø 2012),ø aø familyø thatø isø characteristicø
ofø Holarcticø florasø (Malyshevø 1972)ø andø typicalø forø
petrophyticø communitiesø onø initialø successionalø stagesø onø
rockø substratesø (Runeø 1953;ø Kinzelø 1982).ø Oneø charac-
teristicø featureø ofø borealø serpentiniteø florasø isø theø absenceø
ofø distinctø familiesø andø generaø (Yurtsevø etø al.ø 2001;ø Tep-
tinaø andø Paukovø 2012).ø Forø example,ø theø ultramaficø floraø
ofø theø Southernø Uralsø isø oftenø devoidø ofø membersø ofø Fa-
baceae,ø mainlyø theø generaø Astragalus andø Oxytropis.ø
Ultramaficø ecotypesø andø endemicø taxaø
Ultramaficø soilsø provideø aø favourableø environmentø forø
theø originø ofø newø taxaø andø canø beø consideredø asø ‘‘is-
lands’’ø sharplyø demarcatedø byø distinctø edaphicø condi-
tions.ø Adaptationsø ofø plantø populationsø toø suchø uniqueø
conditionsø andø theirø furtherø divergenceø inø isolationø leadø
toø theø formationø ofø ecologically,ø physiologicallyø andø
morphologicallyø distinctø populationsø whichø canø beø
consideredø asø differentø taxa,ø i.e.,ø forms,ø varieties,ø eco-
types,ø subspeciesø andø speciesø endemicø toø ultramaficø soilsø
(Rajakarunaø 2018).ø
Morphologicalø differencesø betweenø populationsø ofø
plantsø onø ultramaficø andø non-ultramaficø soilsø appearø inø
theø formø ofø serpentinomorphoses.ø Theyø areø oftenø de-
scribedø asø stenophyllism,ø glabrescence,ø glaucescenceø andø
nanismø (Runeø 1953;ø Kruckebergø 2002).ø Theø existenceø ofø
ultramaficø racesø hasø beenø repeatedlyø notedø byø manyø re-
searchersø (Nova´ø kø 1928;ø Runeø 1953;ø Kruckebergø 2002;ø
O’Dellø andø Rajakarunaø 2011).ø Forø instance,ø physiologi-
calø andø morphologicalø racesø ofø plantsø haveø beenø docu-
mentedø onø Britishø ultramaficsø (Proctorø andø Woodellø
1971;ø Proctorø 1992),ø includingø Asplenium adiantum-ni-
grum L.ø (Aspleniaceae), Juniperus communis L.ø (Cu-
pressaceae),ø andø Minuartia verna (L.)ø Hiern.ø
(Caryophyllaceae).ø Additionally,ø Proctorø (1992)ø re-
portedø severalø racesø ofø species,ø whichø differø ecologicallyø
orø evenø morphologically,ø includingø Plantago maritima L.ø
(Plantaginaceae),ø Rubus saxatilis L.ø (Rosaceae),ø Rumex 
acetosa L.ø (Polygonaceae)ø (onø theø Keenø ofø Hamar,ø
Shetland),ø Minuartia verna (L.)ø Hiern.ø subsp.ø verna,ø andø
Juniperus communis L.ø subsp.ø communis (onø theø ‘Rockø
Heath’).ø Someø ultramafic-associatedø varietiesø haveø alsoø
beenø describedø fromø ultramaficsø inø Norwayø (e.g.,ø Rumex 
acetosa L.ø var.ø serpentinicola,ø Lychnis alpina L.ø var.ø
serpentinicola andø Cerastium alpinum L.ø var.ø serpentini-
cola (Caryophyllaceae))ø (Runeø 1953),ø Canada,ø Que´ø becø
(e.g.,ø Cerastium arvense var.ø ophiticola)ø (Raymondø
1955),ø Finlandø andø Moraviaø (e.g.,ø Cerastium vulgatum 
L.ø var.ø serpentini (Nova´ø k)ø Gartner)ø (Kotilanenø andø
Salmiø 1950),ø Scandinaviaø [e.g,ø Melandrium rubrum 
Garckeø var.ø serpentini (Caryophyllaceae)]ø (Kruckebergø
2002).ø Investigationø ofø ultramaficø andø non-ultramaficø
populationsø ofø Cerastium alpinum L.ø inø Swedenø andø
Finlandø (Nybergø Berglundø andø Westerberghø 2001;ø Ny-
bergø Berglundø etø al.ø 2001,ø 2004)ø revealedø differencesø inø
serpentineø toleranceø withinø theø speciesø andø independentø
andø multipleø evolutionø ofø serpentine-tolerantø popula-
tionsø (Tableø 2).ø
Theø mainø taxonomicø problemø associatedø withø theø
numerousø geoedaphicø variants,ø subspeciesø andø species,ø
whichø wereø distinguishedø inø theø past,ø wasø thatø theyø wereø
basedø onlyø onø informationø aboutø occurrenceø onø specificø
(ultramafic)ø bedrocksø orø theirø distinctø morphologicalø
features.ø Manyø ofø theseø taxaø needø toø beø geneticallyø
examinedø toø confirmø ifø theyø areø ‘‘goodø taxa.’’ø
Numerousø ultramaficø florasø ofø theø worldø areø charac-
terizedø byø aø highø levelø ofø endemismø (Brooksø 1987).ø Thisø
isø particularlyø trueø forø tropicalø andø subtropicalø regions,ø
whereø ultramaficø soilsø areø inhabitedø byø aø largeø numberø ofø
endemicø plantø taxa,ø manyø ofø whichø haveø limitedø distri-
butionø andø areø oftenø endangeredø (Skinnerø andø Pavlikø













































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































1994;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø Approximatelyø 3000ø endemicø
taxaø restrictedø toø ultramaficø soilsø areø known,ø however,ø
manyø ofø themø occurø inø tropicalø andø subtropicalø regionsø
(Brooksø 1987;ø Anackerø 2011;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø Theø
levelø ofø endemismø ofø ultramaficø florasø ofø theø southernø
Mediterraneanø regionsø suchø asø Californiaø isø alsoø ex-
tremelyø highø (Kruckebergø 2002;ø Saffordø etø al.ø 2005;ø
Alexanderø etø al.ø 2007),ø andø isø alsoø stronglyø manifestedø
onø islandø florasø (Newø Caledonia,ø Cuba,ø Borneo:ø Borhidiø
1992;ø Jaffre´ø 1992;ø Galeyø etø al.ø 2017).ø
Lowø levelsø ofø endemismø haveø oftenø beenø reportedø inø
ultramaficø florasø ofø theø arctic,ø coldø andø coolø temperateø
zone.ø Theø onlyø endemicø speciesø inø theø Unitedø King-
dom—Cerastium nigrescens (H.ø C.ø Watson)ø Edmond-
stonø exø H.ø C.ø Watsonø isø knownø fromø fewø ultramaficø
habitatsø inø Scotlandø (Dennesø 1845;ø Watsonø 1860;ø
Brooksø 1998).ø Furtherø treatmentsø permitø useø ofø theø
nameø C. nigrescens notø onlyø forø Shetlandø populationsø
butø alsoø forø otherø Scottishø andø Scandinavianø onesø
(Brummittø etø al.ø 1987).ø
Endemicsø haveø notø beenø recordedø onø serpentinitesø inø
theø Polarø Uralsø (Proctorø etø al.ø 2005).ø Yurtsevø etø al.ø
(2001)ø alsoø notedø thatø newø taxaø inø theø rankø ofø speciesø
andø subspeciesø doø notø occurø inø theø ultramaficø floraø ofø theø
Polarø Urals.ø Further,ø inø theø Southernø andø Middleø Urals,ø
newø speciesø andø subspeciesø endemicø toø ultramaficø sub-
strateø haveø yetø toø beø describedø (Teptinaø andø Paukovø
2012).ø
Inø otherø circumborealø regionsø theø numberø ofø endemicø
taxaø obligateø toø ultramaficø soilsø isø notø high.ø Rajakarunaø
etø al.ø (2009),ø Harrisø andø Rajakarunaø (2009),ø andø Bouf-
fordø etø al.ø (2014)ø reportø severalø ultramaficø endemicsø forø
easternø Northø America,ø includingø Adiantum viridimon-
tanum C.ø A.ø Parisø (Pteridaceae)ø (Fig.ø 5),ø Minuartia 
marcescens (Fernald)ø Houseø (Caryophyllaceae),ø Sym-
phyotrichum rhiannon Weakleyø andø Govusø (Asteraceae),ø
andø Packera serpenticola (L.)ø A.ø Lo¨ø veø andø D.ø Lo¨ø veø
(Asteraceae).ø Thereø areø someø perennialø endemicsø onø theø
ultramaficsø withinø Cerastium inø Balkanø regionø (e.g.,ø
Cerastium alsinifolium Tausch,ø C. neoscardicum Niketic´ø ,ø
C. smolikanum Hartvig),ø Northø Americaø (C. velutinum 
Rafinesqueø var.ø villosissimum (Pennell)ø J.ø K.ø Morton)ø
andø onø theø Britishø Islesø (C. fontanum Baumg.ø subsp.ø
scoticum Jalasø andø Sell).ø
Theø originø ofø neoendemicsø inø theø northernø florasø isø
oftenø associatedø withø polyploidyø (Stebbinsø 1984).ø Poly-
ploidø formsø haveø competitiveø advantagesø inø extremeø
environmentsø andø isø oftenø typicalø forø generaø suchø asø
Alyssum andø Cerastium.ø Comprehensiveø morphological,ø
cytological,ø geneticø andø ecologicalø analysesø supportø theø
existenceø ofø twoø newø endemicø speciesø restrictedø toø
ultramaficø outcropsø inø theø Czechø Republicø (Kaplanø
1998; Kola´ø rˇø etø al.ø 2015).ø Similarly,ø diploidø andø tetraploidø
speciesø ofø Knautia serpentinicola Smejkalø exø Kola´ø rˇø , Z. ø
ˇKaplan,ø J.ø Sudaø etø Stechø (Caprifoliaceae)ø haveø beenø
describedø inø ultramaficø areasø inø theø Czechø Republicø andø
Germany.ø Theø diploidø K. pseudolongifolia (Szabo´ø )ø
_Zmudaø isø knownø fromø onlyø oneø siteø inø Krkonosˇø eø
Mountainsø (Kola´ø rˇø etø al.ø 2015).ø Anotherø twoø neoendemicø
species,ø Cerastium alsinifolium Tauschø andø Minuartia 
smejkalii Dvorˇø a´ø kova´ø (Chitry´ø 2012),ø areø knownø fromø
Westernø Bohemia.ø Adiantum viridimontanum,ø endemicø
toø ultramaficø soilsø inø Maine,ø Vermont,ø andø Que´ø bec,ø isø
alsoø consideredø toø beø anø allotetraploidø hybridø betweenø
A. aleuticum (Ruprecht)ø Parisø andø A. pedatum L.ø (Harrisø
andø Rajakarunaø 2009).ø
Hyperaccumulationø ofø traceø elementsø
Ultramaficø outcropsø areø homeø toø overø 500ø speciesø ofø Ni-
hyperaccumulatingø plants,ø theø majorityø ofø whichø areø
foundø inø Mediterraneanø andø tropicalø climatesø (Berazaı´nø
etø al.ø 2007;ø Gallø andø Rajakarunaø 2013; Sa´ø nchez-Mataø
etø al.ø 2013).ø Manyø ofø theseø hyperaccumulatingø plantsø
belongø toø sevenø territories—Newø Caledonia,ø Westernø
Australia,ø southernø Europeø andø Asiaø Minor,ø Theø Malayø
Archipelago,ø Cuba,ø westernø Unitedø Statesø andø Zim-
babweø (Reevesø 1970;ø Bakerø andø Brooksø 1989;ø Galeyø
etø al.ø 2017).ø Inø regionsø withø arctic,ø coldø andø coolø cli-
mates,ø theø numberø ofø suchø speciesø isø notø high.ø Ultra-
maficø floraø ofø coldø regionsø isø characterizedø byø atypicallyø
lowø levelø ofø hyperaccumulatorø speciesø (Tableø 3).ø Someø
ultramaficø florasø doø notø includeø suchø speciesø atø all;ø forø
instance,ø Proctorø (1992)ø notedø theø absenceø ofø Ni-hy-
peraccumulatingø plantsø onø ultramaficø outcropsø ofø Bri-
tain.ø Theø arcticø andø borealø regionsø affectedø byø theø
glaciationø eventsø duringø theø Pleistoceneø doø notø appearø toø
harborø hyperaccumulatorø speciesø (Brooksø 1983,ø Bakerø
andø Brooksø 1989);ø perhapsø dueø toø theø lackø ofø timeø forø
theø evolutionø ofø suchø traitsø orø reducedø selectionø forø
hyperaccumulation.ø
Onlyø generaø Alyssum andø Noccaea,ø whichø belongø toø
Brassicaceae,ø areø ableø toø hyperaccumulateø Niø inø theø cir-
cumborealø regionsø (Brooksø andø Radfordø 1978; Reeves and ø
Brooksø 1983).ø Nickelø hyperaccumulationø hasø beenø re-
portedø inø Alyssum obovatum (C.ø A.ø Mey.)ø Turcz.ø inø theø
1Polarø Uralsø (1000–4500ø lg g ø )ø (Alekseeva-Popovaø etø al.ø
1995; Proctor øet øal. ø2005),ø Middleø andø Southernø Uralsø
1(818–6003ø lg g ø )ø (Teptinaø andø Paukovø 2015)ø andø Chu-
–1kotkaø (926–1308ø lg g ø )ø (Drozdovaø andø Yurtzevø 1995;ø
Drozdovaø andø Alekseeva-Popovaø 1999).ø Alyssum obova-
tum isø alsoø knownø asø aø Niø hyperaccumulatorø inø Alaska,ø
USAø andø Canadaø (Brooksø andø Radfordø 1978;ø Brooksø
etø al.ø 1979),ø althoughø recentø studiesø haveø notø beenø under-
takenø toø confirmø theseø earlierø findings.ø
Furtherø toø theø south,ø theø numberø ofø hyperaccumu-
latorø Alyssum speciesø rise.ø Severalø otherø speciesø fromø
Alyssum haveø beenø reportedø asø strongø hyperaccumula-
torsø ofø Ni,ø suchø asø Alyssum murale Waldst.ø andø Kit.ø inø
theø Northernø Caucasusø (Drozdovaø etø al.ø 2013;ø Alek-
seeva-Popovaø etø al.ø 2015),ø Bosniaø andø Herzegovinaø
(Stamenkovic´ø etø al.ø 2017),ø Armeniaø (Doksopuloø 1961)ø
andø Albaniaø (Shallariø etø al.ø 1998)ø andø Alyssum mark-
grafii O.ø E.ø Schulzø exø Markgrafø inø Albaniaø (Shallariø
etø al.ø 1998).ø
Theø membersø ofø theø genusø Noccaea (Brassicaceae)ø areø
alsoø characterizedø byø theirø abilityø toø accumulateø Ni,ø asø
shownø inø Noccaea japonica (H.ø Boissieu)ø F.ø K.ø Mey.ø inø
Hokkaido,ø Japanø (Mizunoø etø al.ø 2009),ø N. borealis F.ø
K.ø Mey.ø inø theø Polarø Uralsø (Alekseeva-Popovaø etø al.ø
1995;ø Proctorø etø al.ø 2005;ø Al-Shehbazø 2014)ø andø N. 
thlaspidioides (Pall.)ø F.ø K.ø Mey.ø inø theø Middleø andø
Southernø Uralsø (Teptinaø andø Paukovø 2015).ø
Someø speciesø fromø circumborealø regionø areø alsoø
capableø ofø hyperaccumulatingø Zn.ø Forø instance,ø Alys-
sum gehamense Hala´ø csyø inø theø Northernø Caucasusø
(Drozdovaø etø al.ø 2013),ø Noccaea caerulescens (J.ø Preslø
andø C.ø Presl)ø F.ø K.ø Mey.ø inø centralø Europeø (Reevesø andø
Brooksø 1983)ø andø Noccaea borealis inø theø Polarø Uralsø
haveø allø beenø documentedø asø accumulatingø Zn,ø butø notø
reachingø theø hyperaccumulatorø thresholdø (Proctorø etø al.ø
2005).ø
Fewø speciesø fromø familiesø otherø thanø theø Brassicaceaeø
haveø beenø documentedø asø hyperaccumulatorsø ofø Ni,ø
particularlyø membersø ofø Caryophyllaceae—Arenaria 
marcesens (Fernald)ø Houseø inø Westernø Newfoundland,ø
Cerastium holosteoides Fr.,ø C. nigrescens (H.ø C.ø Watson)ø
Edmondstonø exø H.ø C.ø Watson,ø Sagina sp., Silene acaulis 
(L.)ø Jacq.ø andø Plumbaginaceae—Armeria maritima 
(Mill.)ø Willd.ø inø theø Unstø islandø (Shewryø andø Petersonø
1976;ø Robertsø andø Proctorø 1992).ø Theø recordsø ofø Niø
hyperaccumulationø byø membersø ofø otherø families,ø par-
ticularlyø Calluna vulgaris (L.)ø Hill.ø (Ericaceae)ø inø theø
islandø ofø Unstø (Shewryø andø Petersonø 1976)ø andø Solidago 
hispida Muhl.ø exø Willd.ø (Asteraceae)ø inø westernø New-
foundlandø (Robertsø andø Proctorø 1992)ø needø toø beø veri-
fied.ø
Discussion 
Theø questionø ofø whyø northernø plantø communitiesø onø
ultramaficø rocksø oftenø lackø highø levelsø ofø speciesø en-
demismø andø areø largelyø devoidø ofø hyperaccumulatorsø
haveø long-intriguedø serpentineø ecologists.ø Thereø areø fewø
explanationsø posedø forø whyø territoriesø withø arctic,ø coldø
andø coolø temperateø climatesø areø poorø orø devoidø ofø
obligateø serpentinophytesø andø hyperaccumulators.ø Theø
degreeø ofø endemism,ø inø theø opinionø ofø Proctorø (2003),ø
dependsø onø historicalø reasons,ø includingø climate,ø ratherø
thanø purelyø onø edaphicø factors.ø Theseø includeø recentø
glaciationø andø theø ratioø ofø precipitationø andø evaporationø
(Runeø 1953;ø Proctorø 1992).ø Theø lastø glaciation,ø whichø
coveredø theø territoryø ofø modernø Canada,ø reachedø Blackø
Seaø andø peaksø ofø theø Northernø Uralsø (Bakerø andø Brooksø
1989;ø Kulikovø etø al.ø 2013),ø severelyø impactingø colo-
nizationø andø subsequentø evolutionø ofø plants.ø Theø en-
demicø floraø ofø theseø territories,ø whichø aroseø afterø theø
glaciersø hadø retreated,ø canø beø consideredø asø neoendemicsø
(Kruckebergø 1986;ø Rajakarunaø 2004;ø Anackerø 2011).ø
Theø floraø ofø theø Middleø andø Northernø Uralsø hasø 88ø
(5.5%ø ofø totalø diversity)ø endemicø species.ø Mostø ofø theseø
plantsø areø petrophytesø andø erosiophylesø tolerantø toø openø
habitatsø andø haveø evolvedø afterø theø retreatø ofø theø lastø
glacierø (Kulikovø etø al.ø 2013),ø however,ø noneø ofø themø isø
knownø asø endemicø toø ultramaficø soils.ø Toleranceø toø openø
(bare)ø habitatsø mayø beø aø prerequisiteø toø formationø ofø
obligateø serpentinophytesø (Armbrusterø 2014;ø Cachoø andø
Straussø 2014)ø andø itø isø likelyø thatø inø theø northernø lati-
tudesø thisø processø isø currentlyø inø itsø earlyø stages,ø whereø
subspecies,ø ecotypes,ø orø racesø differingø inø edaphicø toler-
anceø orø inø theirø abilityø toø hyperaccumulateø Niø haveø yetø
toø evolveø asø full-fledgedø speciesø (Brummittø etø al.ø 1987;ø
Nybergø Berglundø etø al.ø 2004;ø Brystingø 2008;ø Teptinaø andø
Paukovø 2015).ø Territoriesø inø theø Holarcticø whichø haveø
neverø beenø frozenø bearø highø numbersø ofø theseø species—atø
leastø 215ø ultramaficø endemicø taxaø areø knownø inø Cali-
fornia,ø andø theø Mediterraneanø regionø isø likewiseø richø inø
endemicsø (Anackerø 2011).ø Theø onlyø obligateø ser-
pentinophyteø Alyssum litvinovii Knjaz.ø (Fig.ø 5b)ø isø cur-
rentlyø knownø fromø theø Southernø Uralsø butø inø theø
territoryø outsideø theø circumborealø regionø (Knjasevø
2011).ø Aridø territoriesø ofø Holarcticø whichø haveø neverø
beenø affectedø byø glaciationø processesø mayø thereforeø
representø aø uniqueø opportunityø toø discoverø newø taxaø
whichø mayø qualifyø asø obligateø toø ultramaficø soils.ø Theseø
territoriesø mayø includeø Mugodzharyø mountainsø inø
Kazakhstan,ø Caucasusø andø Altaiø andø areø allø worthyø ofø
intenseø fieldø exploration.ø
Unlikeø inø theø tropics,ø whereø hyperaccumulationø isø
knownø inø manyø unrelatedø families,ø theø hyperaccumula-
torsø inø theø northernø territoriesø belongø mostlyø toø Brassi-
caceae.ø Theø adaptiveø significanceø ofø metalø
hyperaccumulationø hasø beenø discussedø inø detailø (seeø
Boydø 2014ø forø aø discussion),ø pointingø toø elementalø de-
fenseø asø aø primaryø selectingø agentø inø theø evolutionø ofø
metalø hyperaccumulation.ø Someø evidenceø suggestsø thatø
someø metals,ø includingø Ni,ø areø physiologicallyø essentialø
forø serpentinicolousø plantsø (Ghasemiø etø al.ø 2014).ø Nickelø
mayø actø asø anø osmoticumø duringø droughtø stressø (Bakerø
andø Walkerø 1990;ø Boydø 1998;ø Martensø andø Boydø 2002)ø
orø enhanceø reproductiveø fitnessø viaø increasedø floweringø
(Ghasemiø etø al.ø 2014).ø Theø highø amountsø ofø Niø mayø alsoø
actø asø defenseø fromø herbivoresø (Reevesø etø al.ø 1981;ø Ernstø
1987;ø Boydø 2012).ø Whileø theø sameø factorsø hypothesizedø
asø drivingø theø evolutionø ofø metalø hyperaccumulationø
shouldø applyø whereverø thereø areø plantsø onø ultramaficø
soils,ø theø lackø ofø timeø forø theø evolutionø ofø thisø traitø (dueø
toø recentø glaciationø inø theø circumborealø regions)ø andø
reducedø intensityø ofø herbivoreø andø pathogenø damageø
(comparedø toø warmerø regions)ø mayø contributeø toø fewerø
hyperaccumulatorsø inø theø northernø climates.ø
Oneø ofø theø moreø adverseø conditionsø onø ultramaficø
soilsø isø aø constantø lackø ofø moisture,ø highø insolationø andø aø
significantø temperatureø dropø onø theø soilø surfaceø (Proctorø
andø Woodellø 1975;ø Kruckebergø 1984;ø Brooksø 1987;ø
Bradyø etø al.ø 2005).ø Inø theø regionsø withø arctic,ø coolø andø
coldø temperateø climate,ø hyperaccumulatorsø occurø onø
shallowø skeletalø ultramaficø soils,ø whereø thereø areø signif-
icantø periodsø ofø waterø deficiencyø orø droughtø (Robertsø
andø Proctorø 1992;ø Hughesø etø al.ø 2001).ø Therefore,ø
droughtø stressø couldø likelyø driveø theø evolutionø ofø thisø
traitø andø isø worthyø ofø examinationø viaø experimentalø
studies.ø Interestingly,ø theø numberø ofø hyperaccumulatorsø
risesø southwardsø and,ø inø continentalø regions,ø withø theø
highestø numbersø foundø inø theø mostø aridø regions.ø Theø
speciesø withø wideø latitudinalø distributionø inø Holarcticø
suchø asø Alyssum obovatum,ø whichø occursø inø Eurasia,ø
Canadaø andø Alaska,ø mayø beø usefulø inø understandingø thisø
pattern.ø
Theø secondø reasonø mayø beø theø differenceø inø theø
amountsø ofø metalsø andø theirø bioavailabilityø inø soilsø inø
circumborealø andø tropicalø regions.ø Utramaficø soilsø inø
Cubaø andø Brazilø containø muchø higherø Niø thanø anyø
ultramaficø soilø ofø theø Holarcticø (Reevesø etø al.ø 1999,ø
2007).ø However,ø theø causeø andø effectø ofø reducedø Niø inø
soilø areø difficultø toø demonstrateø asø thereø areø onlyø weakø
trendsø inø theø concentrationsø ofø metalsø inø ultramaficø soilsø
inø differentø climaticø zonesø ofø theø Holarcticø (Figs.ø 1,ø 2,ø 3,ø
4).ø Further,ø itø isø difficultø toø findø strongø correlationsø be-
tweenø soilø metalø concentrationø andø metalø accumulationø
ratesø byø plants.ø Additionalø workø withø unifiedø protocolsø
forø determinationø ofø metalsø bothø inø soilsø andø plantsø
(Reevesø andø Kruckebergø 2018)ø shouldø helpø inø under-
standingø ifø thereø areø differencesø inø metalø availabilityø inø
soilsø ofø circumborealø regionsø comparedø toø thoseø ofø moreø
southernø regions.ø
Inø conclusion,ø weø stressø threeø possibleø reasonsø forø theø
lackø ofø highø levelsø ofø diversityø andø endemismø inø theø
ultramaficø floraø inø theø Circumborealø regionø andø theø re-
ducedø levelsø ofø metalø hyperaccumulationø observedø
amongø theø region’sø plants:ø (1)ø theø briefø growthø periodø
postø glaciationø (<ø 12,000ø years)ø hasø notø beenø adequateø
forø theø evolutionø ofø full-fledgedø speciesø obligatelyø en-
demicø toø ultramaficø soils,ø (2)ø waterø stressø andø otherø
stressors,ø includingø herbivory,ø hypothesizedø toø driveø theø
evolutionø ofø hyperaccumulation,ø areø notø asø severeø
comparedø toø thoseø ofø moreø warmerø climates,ø (3)ø lowø
concentrationø ofø total/bioavailableø metalsø inø soilsø dueø toø
reducedø weatheringø ofø parentø materialø dueø toø climaticø
factorsø andø theø timeø availableø forø soilø formationø dueø toø
recentø glaciation.ø Theseø factorsø mayø actø separatelyø orø inø
concert,ø leadingø toø theø distinctø patternsø ofø plantø diversityø
andø metalø accumulationø soø farø documentedø onø ultra-
maficø soilsø ofø theø circumborealø region.ø
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